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I november 1993 avled professor Lars Brundin, tidigare föreståndare för Riksmuse- 
ets entomologiska avdelning och ordförande i Entomologiska föreningen i Stock- 
holm (1952-1977), vid en ålder av 86 år. Lars Brundin var den internationellt mest 
ryktbare företrädaren för svensk entomologi under detta sekel. Hans berömmelse 
och stora vetenskapliga insats vilar i första hand på hans epokgörande studier av 
släktskapsrelationerna hos grupper av fjädermyggor inom den sydligt tempererade 
zonen runt Antarktis. De evolutionshistoriska (fylogenetiska) mönster, som han där- 
vid lyckades rekonstruera, möjliggjorde för första gången en vetenskapligt hållbar 
analys och tolkning av de biogeografiska sambanden mellan faunorna i Sydafrika, 
södra Sydamerika, Australien och Nya Zeeland, ett problemområde som tidigare 
varit föremål för mycken spekulation. Han var här pionjär i att tillämpa den tyske 
entomologen Willi Hennigs teorier och metod för rekonstruktion av fylogenetisk 
släktskap och blev därigenom den som bidrog till den fylogenetiska systematikens 
genombrott och dess revolution av den biologiska systematiken. 

I ett efterlämnat manuskript, vilket här återges i sin helhet, berättar Lars Brundin 
om sin bana som forskare. Detta utgör ett fascinerande dokument över en sällsynt 
framgångsrik och helgjuten forskargärning. Det är sannolikt nedskrivet 1985 och 
är en modifierad version av ett föredrag hållet av Brundin detta år i Kungliga 
Vetenskapsakademien i serien ” 50 år med vetenskapen”. I förordet till föredrags- 
manuskriptet skriver han bl.a. att detta på sätt och vis utgör hans vetenskapliga 
memoarer i koncentrerad form. Han hoppas att det framgår ” att det ena projektet 
fogats till det andra med viss konsekvens och att detta lett mot horisonter som undan 
för undan vidgats”. 


Korrespondens: Per Lindskog, Sektionen för entomologi, Naturhistoriska riksmuseet, Box 
50007, S-104 05 Stockholm, Sweden. 


Mitt intresse för fjädermyggorna eller chironomi- 
derna vaknade på ett tämligen sent stadium. Under 
skoltidens exkursioner i den småländska hembyg- 
den tillsammans med min far, biologilektor vid 
Växjö läroverk och kunnig botanist och fältzoolog 
med fjärilar som specialitet, ägnade jag mig med 
iver åt studiet av skalbaggarna och började tidigt 
med den effektiva sållningsmetoden, vilket resul- 
terade i fynd av åtskilliga rariteter. Skoltidens sys- 
selsättning under sommarferierna med fältarbeten 
och artbestämningar efter tillgänglig litteratur 
skärpte blicken för morfologiska detaljer och oli- 


ka arters levnadssätt, vilket i sin tur ledde till en 
ökande förståelse för artgränser och individuell 
variation. 

Dessa erfarenheter kom väl till pass när jag, ef- 
ter studenten i Växjö, på hösten 1925 började mina 
naturvetenskapliga studier vid universitetet i Lund 
med entomologi som specialämne. En viktig hän- 
delse inträffade på våren 1927 när jag av min 
entomologilärare docenten Simon Bengtsson på 
initiativ av professor Yngve Sjöstedt på Riksmu- 
seet tillfrågades om jag ville påbörja en invente- 
ring av insektsfaunan inom Abisko nationalpark. 
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Det var ju ingen tvekan om svaret, och under två 
somrar insamlades i första hand skalbaggar och 
fjärilar inom detta av naturen så gynnade fjällom- 
råde. Resultaten av detta inledande arbete fick äran 
att publiceras i K.V.A:s Skrifter i natur- 
skyddsärenden. Emellertid hade jag 1 Abisko lärt 
känna flera av Sveriges ledande botanister och via 
dem fått kontakt med växtsociologin, ett då 
mycket aktuellt tema, vartill grunden lagts framför 
allt genom studier av den nästan opåverkade vege- 
tationen inom Skandinaviens fjällområden. Detta 
lockade till en ingående undersökning av insekter- 
nas kvalitativa och kvantitativa fördelning inom de 
viktigaste, väl karaktäriserade växtsamhällena 
inom björkregionen och den trädlösa arktiska re- 
gionen, varvid de artrikt företrädda skalbaggarna 
användes som indikatorgrupp. Resultatet blev en 
doktorsavhandling med titeln ”Die Coleopteren 
des Torneträskgebietes. Ein Beitrag zur Ökologie 
und Geschichte der Käferwelt in Schwedish-Lapp- 
land” (1934). Betyget blev blygsamt, kanske del- 
vis därför att ämnet var så nytt. Jag var väl också 
tämligen grön vid denna tidpunkt. 

Efter disputationen fördjupade jag mig i taxo- 
nomiska studier av det största skalbaggsläktet 
Atheta bland staphyliniderna (kortvingarna), an- 
sett som den svåraste skalbaggsgruppen och dår 
Jag dittills varit helt beroende av specialister, vil- 
ket kändes som en utmaning. Med en förbättrad 
metod får genitalundersåkningar gick det emeller- 
tid raskt framåt och ett flertal revisioner av de pa- 
learktiska arterna inom olika Atheta-grupper med 
beskrivning av ett flertal nya arter såg dagens ljus, 
den senaste 1953. 


De svenska sjöarnas fjådermyggor som 
ekologiska indikatorer 


Vad som ovan skildrats utgjorde bakgrunden till 
den drastiska förändring som inträdde når jag 
1936 blev fiskeristipendiat och året dårpå labora- 
tor vid det statliga Sötvattenslaboratoriet i Drott- 
ningholm. Här kom jag för första gången i när- 
mare kontakt med limnologin, den kausalt inrik- 
tade ekologiska sötvattensforskning som under de 
närmast föregående två decennierna gjort så snab- 
ba framsteg med Einar Neumann i Lund och Au- 
gust Thienemann i Plön som inspirerande ledare. 

Det var under en lycklig stjärna jag kom till 
Drottningholm, och de 20 åren vid laboratoriet un- 
der förstående chefer som Gunnar Alm och Sven 
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Runnström blev en period av målmedvetet forsk- 
ningsarbete som kunde ägnas åt studiet av de 
svenska sjöarnas bottenfauna och dess beroende 
av olika miljöfaktorer. Givetvis tog det tid att ar- 
beta sig in i litteraturen och orientera sig om aktu- 
ella problemlösningar. Men redan 1936-39 kom 
jag i kontakt med chironomiderna, närmast larver- 
na, 1 samband med uppdraget att undersöka fisk- 
och bottenfaunan i vissa jämtländska sjöar. Resul- 
taten framlades i ”Zur Limnologie jämtländischer 
Seen” (1942). Men en närmare diskussion av des- 
sa sjöars relationer till Thienemanns sjötyper var 
av flera skäl ej möjlig. 

Vid denna tidpunkt arbetade limnologerna ännu 
allmänt med ”larvtyper” hos chironomiderna, un- 
der den optimistiska föreställningen att en larvtyp, 
trots att den ofta företrädde mer än en art, var ur 
ekologisk synpunkt enhetlig. Detta ledde ofta till 
missförstånd och felaktiga generaliseringar. Det 
förbisågs också allmänt att Thienemans sjötyper 
var baserade på den djupbottenlevande (profun- 
dala) chironomidfaunan i stabilt skiktade sjöar. 
Följden hade blivit uppställande av en mängd nya 
sjötyper inom olika delar av Europa, ej minst i 
Fennoskandien, där djupbottenfaunan uppvisade 
andra aspekter än i Thienemanns klassiska huvud- 
typer. I själva verket hade man ofta laborerat med 
instabilt skiktade sjöar med relativt varmt botten- 
vatten i djupzonen, som tillät invasion av mer eller 
mindre brett temperaturtoleranta element från 
strandzonen (littoralen). Nu nämnda svagheter 
gällde också för de bottenfaunaundersökningar 
som gjorts i de genom Naumanns alg- och 
sedimentanalyser klassiska sjöarna i Aneboda- 
området norr om Växjö. 

Mot denna bakgrund bestämde jag mig för att 
försöka genomföra ett större projekt som skulle gå 
ut på att inom Aneboda-Växjö-området utvälja 
några typsjöar, vars chironomidfauna skulle un- 
derkastas en allsidig undersökning, och att resul- 
taten därifrån sedan skulle jämföras med prov från 
sjöar i andra delar av Sverige. Fältarbetet påbörja- 
des 1942 och bestod, jämte provtagningar med 
Ekman-huggare längs vissa profiler under olika 
årstider, av håvning av pupphudar på vattenytan, 
fångst av kläckande puppor i trattfällor över olika 
djup, håvning av imagines på vegetationen vid 
stränderna, samt i kläckning av imagines från 
utvuxna larver. Som mina typsjöar fungerade den 
stabilt skiktade, extremt polyhumösa Sphagnum- 
tjärnen Grimsgöl, den stabilt skiktade polyhumösa 
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Skärshultsjön, den metastabilt skiktade, måttligt 
humösa Stråken, den instabilt skiktade oligohu- 
mösa Innaren och den stabilt skiktade oligohumö- 
sa Skåren. Denna typsjåserie demonstrerade såvål 
de kvalitativa och kvantitativa konsekvenserna på 
bottenfaunan vid ökande humusstandard som 
sambandet mellan skiktningsförhållandena och 
djupbottenfaunans kvalitativa aspekt. 

En styrka var att de kausala analyserna konse- 
kvent kunde byggas på till arten identifierat 
chironomidmaterial, liksom att jag själv hade på- 
tagit mig alla detaljer i undersökningsarbetet, i 
fältet och i laboratoriet. Den största tillfredsstäl- 
lelsen beredde mig nog den lilla Sphagnum-tjär- 
nen Grimsgöl med sitt konjaksfärgade vatten. 
Trots den ytterst artfattiga chironomidfaunan (37 
arter mot Innarens 140!) visade den sig positivt 
karaktäriserad genom några för polyhumösa mil- 
jöer speciella arter, däribland en obeskriven och 
länge efterlyst Chironomus, nämligen arten tenui- 
stylus Brundin, med larver av plumosus-typ. 
Dessa indikatorarter återfanns även i Skärshult- 
sjön. Grimsgöl utgör otvivelaktigt en i sitt slag 
idealisk typsjö. 

De allmänna konklusionernas bärkraft under- 
söktes efter hand genom prov från ett stort antal 
jämförelsesjöar, från Skåne till norra Jämtland. 
Efter 7 års arbete kunde resultaten publiceras i en 
rätt diger volym med titeln ”Chironomiden und 
andere Bodentiere der südschwedischen Urge- 
birgsseen” (1949). Dessförinnan hade ett betydan- 
de antal för Sverige eller vetenskapen nya arter 
meddelats respektive beskrivits i ett par arbeten 
(1947, 1948). 

Studiet av chironomidmaterial från Jämtlands 
djupa sjöar hade antytt att i varje fall de nedre de- 
larna av deras djupbottenzon representerade en 
miljö av betydligt lägre trofistandard än den i Syd- 
sveriges harmoniskt oligotrofa och grundare sjöar, 
och att den dominerande arten var Heterotris- 
socladius subpilosus , en orthocladiin som tidi- 
gare var känd från Vätterns djupbottnar. Komplet- 
terande undersökningar 1952 och 1955 i sjöar 
ovan trädgränsen i norra Lappland (Katterjaure) 
och Jotunheimen visade att djupzonen där är helt 
dominerad av Heterotrissocladius subpilosus, 
ehuru i individfattiga populationer (undantag den 
glaciärmatade sjön Juvvatnet, 1837 m ö.h., Nord- 
euoropas högst belägna sjö!) Med hänsyn till före- 
liggande indikationer syntes det mig berättigat att 
införa begreppet Heterotrissocladius subpilosus- 
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Fig. 1. Lars Brundin arbetande i laboratoriet vid expe- 
ditionsbasen vid Lago Villarica, Chile, under den 
Svenska Limnologiska Expeditionen till Sydamerika 
1953-1954. Foto: L. Brundin 1953. 


L. Brundin at work in the laboratory at the expedition 
base at Lago Villarica, Chile, during the Swedish 
Limnological Expedition to South America 1953-1954. 


sjöar och till dem knyta begreppet ultraoligotrofi 
(1956, 1958). Förhandenvaron av dessa sjöar tvärs 
över den nordamerikanska kontinenten kunde jag 
själv senare konstatera, låt vara att subpilosus en- 
ligt Saether (1975) där motsvaras av två ytterst li- 
ka arter, som av honom benämnas starkt oligotro- 
fa/ultraoligotrofa. Att ultraoligotrofa miljöer ska- 
pas även i den tempererade zonens humusfattiga 
sjöar sammanhänger uppenbarligen med att 
planktondetritus i de djupaste sjöarna på sin väg 
mot bottnen hinner nedbrytas så starkt att tillför- 
seln av näring till bottensedimenten blir extremt 
låg. 


Sydkontinenternas fjädermyggor — limnolo- 
giska expeditionen till Sydamerika 1953-1954 


Under arbetet med de svenska sjöarna och deras 
chironomider kom jag då och då in på tanken att 
sjöarna i sydkontinenternas tempererade zon er- 
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bjöd helt olösta problem med hänsyn till botten- 
faunan. Vilka motsvarigheter finns det där till de 
chironomider som befolkar våra sjöars djupzoner? 
Intet var bekant om detta. Småningom mognade 
planen att jag själv borde resa ut och försöka finna 
ett svar. Blicken hade framför allt riktats mot sjö- 
området i Sydchile, där en lång rad av sjöar 
sträckte sig in mot Andernas utlöpare. Planen att 
utrusta en liten expedition till det chilenska sjö- 
området tog allt fastare form, och efter ett par års 
ansträngningar lyckades jag från olika fonder upp- 
bringa en summa som borde räcka för tre deltaga- 
res resor och uppehälle under ca 10 månader, va- 
rav den mesta tiden skulle ägnas åt de chilenska 
sjöarna och några av deras motsvarigheter på den 
argentinska sidan, resten åt högandina sjöar i 
Peru. Mina reskamrater blev H. Löffler, Wien, 
vattenkemist och zooplanktolog, och K. Thomas- 
son, Uppsala, våxtplanktolog. På generösa rese- 
villkor lämnade vi Göteborg med en Johnson-båt i 
slutet av juli 1953 med en stor utrustning och be- 
fann oss den 1 september i Santiago de Chile, men 
det är betecknande för all den tidsspillan som för- 
orsakas av formaliteter och sävlig livsrytm i 
Latinamerika att vi först efter 5 veckor i Santiago 
blev klara att med vår gamla amerikanska militär- 
Jeep starta färden söderut mot sjöarna. Det skulle 
emellertid föra alldeles för långt att här gå in på 
våra vidare mödor och äventyr. Men arbetspro- 
grammet kunde i stort sett genomföras, trots ofta 
primitiva förhållanden som dock kompenserades 
av förmånen att få arbeta i de sköna chilenska 
sjölandskapen där ståtliga vulkankäglor vanligen 
dominerade utsikten (Fig. 1-2). De stora och 
djupa chilenska och argentinska sjöarna visade sig 
vara harmoniskt oligotrofa-mesotrofa. Djupbott- 
narna befolkades av bl.a. Tanytarsus-arter, en 
Monodiamesa-art och en Sergentia-släkting, alla 
endemiska chironomider men dock direkta mot- 
svarigheter till nordliga sjöars indikatorarter. En 
motsvarighet till Heterotrissocladius söktes däre- 
mot förgäves. Mycket påfallande var överhuvud 
artfattigdomen 1 de sydandina sjöarnas chirono- 
midfauna. I fråga om det totala artantalet kunde de 
knappast mäta sig med den arktiska sjön Kat- 
terjaure uppe vid Riksgränsen som har ca 60 arter. 
Ännu extremare var i detta avseende de högandina 
sjöarna 1 Peru. Den visserligen mycket högt be- 
lägna sjön Rinconada norr om Titicaca (3 km lång, 
22 m djup, 4680 m ö.h.) hade en rik littoral- 
vegetation men befolkades av endast 3 chiro- 
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nomidarter, dåribland till min &verraskning en 
Chironomus-art med larver av plumosus-typ i 
djupzonen. Från sjön Titicaca (3815 m ö.h.) kunde 
bara påvisas 9 arter (Brundin 1956b). De tropiska 
högandina sjöarnas chironomidfauna förefaller 
vara mycket ung. 


De rinnande vattnens fjädermyggor och den 
andra resan till Sydamerika 1959 


Det starkaste intrycket vid bearbetningen av 
chironomiderna efter hemkomsten sommaren 
1954 gjorde emellertid det material som insamlats 
mera tillfälligtsvis med håvning längs stränderna 
av de rinnande vattnen, särskilt i Sydchile-Argen- 
tina. Med de evolutionsmässiga synpunkter som 
jag vid denna tid börjat anlägga, insåg jag att det 
här rörde sig om ett material av stort fylogenetiskt 
intresse, som dessutom antydde att tempererade 
Sydamerikas rinnande vatten befolkades av en 
chironomidfauna som var långt artrikare och av i 
princip högre ålder än den i sjöarna. 

I och med dessa insikter fick min vetenskapliga 
verksamhet en ny inriktning. Men ehuru Andernas 
bergsbäckar ropade på en noggrann undersökning, 
stod det klart att jag först måste bättre lära känna 
nordkontinenternas rheofila (strömlevande) chiro- 
nomidfauna, främst den stora underfamiljen Ortho- 
cladiinae med dess talrika rheofila arter. Ett omfat- 
tande material insamlades 1955 i Skåne, Småland, 
Lappland och Jotunheimen-Dovre. För ändamålet 
hade jag konstruerat håvar som förankrades längs 
bäckstränderna för att uppfånga den biologiska 
driften som medförde klåckande chironomidima- 
gines, deras puppor och pupphudar. De visade sig 
synnerligen effektiva och förblev sedan dess mina 
standardredskap. Samtidigt reviderades och diag- 
nosticerades de europeiska släktena av Orthocla- 
diinae med hänsyn till imagostadiet, varvid det vi- 


Fig. 2. Volcan Osorno (2.660 m) i Chile. I centrum av 
bilden Lago Llanquihue, den största sjön i det chilenska 
sjödistriktet. L. Brundin insamlade prover av fjädermyg- 
gor från denna sjö periodvis mellan slutet av december 
1953 till början av februari 1954. Foto: L. Brundin. 


Volcan Osorno (2.660 m), Chile. In the centre of the pic- 
ture, Lago Llanquihue, the biggest lake in the lake di- 
strict of Chile. L. Brundin collected samples of 
chironomids from this lake periodically between end of 
December 1953 until beginning of February 1954. 
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sade sig att de talrika och delvis drastiska inkon- 
gruenserna mellan de gållande imagoslåktena och 
Thienemanns larv- och puppslåkten ej existerade 
och att de senare 1 stor utstråckning måste gålla 
åven for imagostadiet. Resultaten kunde redovisas 
1 ett arbete 1956(a). 

Nästa förberedelse för resa nr två till Sydame- 
rika blev en färd med bil under april-september 
1957 genom Nordamerika som gick våsterut ge- 
nom Canada till Vancouver Island, såderut via 
Kaskadbergen och Sierra Nevada och tillbaka öst- 
erut genom U.S.A. Fåltarbetena koncentrerades 
till de vål bevarade vildmarkerna i de stora natio- 
nalparkerna och andra reservat. Erfarenheterna 
från den preliminåra bearbetningen 1957—58 av de 
många proven från Nordamerikas rinnande vatten 
blev en mycket vårdefull bakgrund till de vån- 
tande uppgifterna långt söderut. Före Nordame- 
rika-resan hade jag den 1 januari 1957 tillträtt pro- 
fessuren i entomologi vid Naturhistoriska Riks- 
museet. 

Den länge förberedda andra resan till Sydame- 
rika genomfördes under början av 1959 och ägna- 
des helt åt provtagningar i bergsbäckar och andra 
rinnande vatten inom det chilensk-argentinska 
sjöområdet, i provinsen Magellanes (Fig. 3), på 
Eldslandet och i Bolivias Cordillera Real. Resul- 
taten överträffade förväntningarna. Artantalet av 
chironomider var betydande liksom antalet nya 
släkten och arter och av stort intresse, bl.a. de ka- 
raktäristiska företrädarna för en ny underfamilj, 
Aphroteniinae. Högst påfallande var att under- 
familjen Podonominae, som i Holarktis spelar en 
så underordnad roll, i Sydanderna tävlar med 
Orthocladiinae i artantal. 

I samband med bearbetningen av det nya Syd- 
amerika-materialet hade vissa ideer väckts som 
resulterade i samarbete med limnologen Dr. Vida 
Stout i Christchurch, Nya Zeeland. Sedan några 
s.k. Brundin-håvar sänts ner, hade hon vänlighe- 
ten att göra provtagningar i ett antal bäckar på 
Sydön och skicka mig proven. Entusiasmen blev 
stor när jag där fann företrädare för flera av de 
endemiska grupper som jag då bara kände från 
Sydamerika. 


Ett biogeografiskt nyckelproblem 


Jag hade därmed fått kontakt med ett av bio- 
geografiens nyckelproblem, kanske det viktigaste, 
därför att helhetssynen på livets historia sedan 
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mellersta mesozoikum blir starkt beroende av den 
förklaring man vill ge till det faktum att de sydliga 
delarna av sydkontinenten kring Antarktis befol- 
kats av talrika djur- och växtgrupper, vilkas del- 
grupper på de olika kontinenterna (och det konti- 
nentala Nya Zeeland) verkar vara närmare släkt 
med varandra än med någon grupp på nord- 
kontinenterna. 

Ännu på 1950-talet var meningarna mycket de- 
lade. Flertalet biogeografer syntes ha underskattat 
de aktuella gruppernas ålder och utgick från en 
oförändrad kartbild samt såg förklaringen i sprid- 
ning söderut från ursprungscentra på nordkonti- 
nenterna, eventuellt kombinerad med sekundär 
slumpspridning över de sydliga havsvidderna. An- 
dra däremot ville se förklaringen i stora geogra- 
fiska förändringar i form av fordom existerande 
interkontinentala landbryggor. Ett fåtal hänvisade 
till Wegeners teori om kontinentalförskjutningar 
och den tidigare existensen av ett stort sydligt 
kontinentblock, Gondwanaland, som inkluderade 
alla sydkontinenterna men som senare brutits sön- 
der, varigenom också enhetliga biotiska utbred- 
ningsarealer splittrats och de vikariansmönster 
uppkommit som fascinerat biogeograferna alltse- 
dan Hooker och Wallace. 

Det stod klart att vad som saknades i de dittills 
förda biologiska diskussionerna över detta pro- 
blem var övertygande fylogenetiska (släktskaps- 
historiska) argument. En biogeograf måste alltid 
arbeta med monofyletiska grupper, d.v.s. sådana 
som innefattar samtliga arter som härstammar från 
en gemensam ursprungsart, och söka fastställa 
graden av den släktskap som råder mellan de vi- 
karierande delgrupperna av en större grupp. Ännu 
hade dessa krav inte tillgodosetts vid försöken att 
analysera biogeografiska problem. Men metodi- 
ken fanns lyckligtvis tillhands när jag behövde 
den, med logisk skärpa utarbetad av Willi Hennig i 
ett större arbete av 1950 och med kompletteringar 
i ett par mindre skrifter (1953, 1957). Här bara 
några antydningar: Eftersom nya arter i princip 
uppkommer genom klyvning av en stamart, har 
under evolutionens gång formats en unik hierarki, 
som ännu är ofullständigt känd. Aktuella delar av 
denna kan dock rekonstrueras genom att man star- 
tar från de recenta arterna och arbetar sig tillbaka 
genom att stegvis fastställa s.k. systerarter och 
systergrupper, alltså den närmast besläktade arten/ 
gruppen med gemensam stamart. Utslagsgivande 
för fastställande av släktskap är därvid synapo- 
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morfier, d.v.s. gemensamt ågande av relativt deri- 
verade, specialiserade egenskaper (i relation till 
det ursprungliga tillståndet), om måjligt unika. 
Gemensamt ågande av relativt primitiva egenska- 
per, symplesiomorfier, kan dåremot ej anvåndas 
som argument. 

Hennigs epokgörande ideer förblev i stort sett 
obeaktade under en följd av år, men för min del 
fanns det ingen tvekan om att jag här hade det 
verktyg som behövdes för att med utsikt till fram- 
gång kunna attackera historien bakom vikarians- 
ema kring Antarktis. Chironomiderna borde dess- 
utom vara en för fylogenetisk analys tacksam 
grupp, bl.a. därför att de hör till de holometabola 
och att deras imagines, puppor och larver uppvisar 
morfologiska särdrag som kan testas mot varan- 
dra. 


”Gondwanaprojektet” och dess fullbordan 


Projektet som jag nu planerade förutsatte emeller- 
tid ytterligare fältarbeten av betydande omfatt- 
ning. Genom gynnsamma omständigheter blev jag 
i stånd att 1961 besöka Tahiti, Nya Kaledonien, 
Nord- och Sydön på Nya Zeeland, Tasmanien, 
Nya Syd Wales (Fig. 4-5) och södra Queensland 
samt att på hemvägen i de djupa dalarna nedanför 
Darjeeling sätta ut mina håvar i de bergsfloder 
som medförde smältvatten från Kangschenjunga, 
detta för att se om mina ”antarktiska” grupper 
kunde spåras i östra Himalaya. Avslutningsvis 
reste jag 1963 till Sydafrika, där provtagningar i 
bergsbäckar gjordes längs sydkusten, främst inom 
de begränsade ursprungliga skogar som ännu 
finns kvar. De sista proven togs på Drakbergens 
sluttningar mot Indiska Oceanen. Resan till Syd- 
afrika tjänade väl sitt ändamål, ty redan i fält 
kunde jag konstatera att ett par ytterst viktiga 
luckor i helhetsbilden därmed utfylldes. 

Ett mycket omfattande chironomidmaterial ha- 
de därmed insamlats. Bearbetningen hade fortgått 
mellan resorna, men redan 1961 stod det klart att 
min livstid ej skulle räcka till för en fullständig 
bearbetning. Jag beslöt därför att utesluta de 
svåröverskådliga underfamiljerna Orthocladiinae 
och Chironominae och koncentrera den slutliga 
bearbetningen till tre underfamiljer, Podonominae 
(Fig. 6), Aphroteniinae och Diamesinae, tre 
monofyletiska grupper som uppenbarligen var av 
sydligt ursprung och därför av speciellt intresse. 

Detritus med inbäddat chironomidmaterial som 
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uppsamlats av båckhåvarna hade hemförts i plast- 
burkar konserverad i formalinlåsning. Utplock- 
ningen av insekterna under preparermikroskopet 
tog naturligtvis sin rundliga tid men kunde ej 
överlåtas på någon annan, bl.a. därför att ett urval 
hela tiden måste göras på grund av den stora 
individrikedomen. Men det var samtidigt ett spän- 
nande arbete fyllt av intressanta överraskningar. 

Sedan också alla erforderliga beskrivningar och 
figurer avklarats (80% av arterna var n.spp.), kun- 
de den fylogenetiska analysen påbörjas på basen 
av den komparativa morfologiska överblick som 
sålunda erhållits. En betydande fond av åsikter 
och idéer om plesiomorfa (primitiva) och apomor- 
fa (deriverade) egenskaper samt trendriktningar 
inom Chironomidae och lägre Diptera i allmånhet 
fanns redan redovisad i litteraturen. Jag behövde 
därför ingalunda starta från scratch. På basen av 
vad jag höll för att vara synapomorfier och konse- 
kvent frågande efter systergruppen och var den le- 
ver, arbetade jag ut de hierarkier som bildades av 
arterna inom respektive Podonominae, Aphrote- 
niinae och Diamesinae (i första hand Heptagyi- 
ini). Det hela blev naturligtvis hypotetiskt. Men 
läget förändrades drastiskt när de tre sålunda upp- 
rättade hierarkierna jämfördes med varandra och 
hänsyn togs även till de geografiska utbrednings- 
bilderna. Det visade sig nämligen då att mellan de 
tre underfamiljerna å ena sidan och alla deras vi- 
karierande delgrupper å den andra rådde samma 
relationer mellan geografisk vikarians och graden 
av fylogenetisk släktskap. Det framträdde med an- 
dra ord ett ordnat mönster som vittnade om en de- 
finierbar historia, bl.a. innebärande att de nu av 
stora havsvidder separerade delgrupperna skiljts 
från varandra i en bestämd tidsföljd. Dessa resul- 
tat, som inte gärna kunde bero på tillfälligheter, 
visade att de fylogenetiska rekonstruktionerna 
borde vara i stort sett riktiga. Detta upplevdes som 
en stor framgång. 


De biogeografiska slutsatserna och den 
internationella reaktionen 


Vad de fylogenetiska analyserna visade var bl.a. 
följande: 1) Var och en av underfamiljerna har re- 
presentanter för en grupp i Sydafrika som är sys- 
tergrupp till en monofyletisk grupp omfattande al- 
la representanter för respektive underfamilj i 
Sydamerika, Australien-Tasmanien och Nya Zee- 
land. Detta visar att de sydafrikanska gruppema 
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skildes från sambandet med sina sydliga slåk- 
tingar på ett mycket tidigt stadium. 2) De 
nyzeelåndska grupperna har alla sina nårmaste 
slåktingar, systergrupper, i Sydamerika och år i 
flera fall klart plesiomorfa (primitiva); vissa av 
grupperna visar markerade sårdrag som tyder på 
lång isolering. 3) De australiska grupperna har 
också alla sina närmaste släktingar i Sydamerika, 
men de är alla systergrupper till en underordnad 
delgrupp av en äldre grupp i Sydamerika och är 
alla relativt apomorfa (m.a.o. fylogenetiskt 
yngre). Detta indikerar att sambandet (via Ost- 
antarktis) mellan chironomidfaunan i Australien 
och den i Sydamerika bröts relativt sent och att de 
australiska grupperna alla är derivat av sydameri- 
kanska grupper. 

När jag startade undersökningarna kring Antark- 
tis var det för mig som icke-geolog en öppen fråga 
om Wegeners teori om kontinentförskjutningar var 
acceptabel eller inte. När mina resultat samman- 
ställdes, hade emellertid så många nya indicier 
framkommit som stödde nämnda teori och därmed 
den tidigare existensen av ett stort sydligt kon- 
tinentblock, Gondwanaland, att jag ej behövde tve- 
ka. Den sekvens för sydkontinenternas separationer 
som vitsordades av geofysiker och geologer stämde 
ju överens med den sekvens 1 utvecklingen av syd- 
liga chironomidgruppers vikariansmönster som 
kunnat demonstreras på rent biologiska grunder. 

Att Antarktis spelat en betydande roll i den 


Fig. 3. Magellan-territoriet, Cerro Paine området, 
Chile. Högsta bergstoppen i bakgrunden till vänster 
(delvis skymd av moln) 3 050 m. Foto: L. Brundin 17.2 
1959. 


Magellanic Territory, Cerro Paine area, Chile. Highest 
peak (partly wrapped in clouds) in the left background, 
3 050 m. 


Fig. 4. Rutherford Creek, skogsbäck vid sluttningen av 
Brown Mountains, sydöst om Cooma, Nya Sydwales. 
Djup ravin med fuktig Eucalyptus-skog med många träd- 
ormbunkar~En insamlingslokal för L. Brundin (bäckhå- 
var) under hans resa till Pacifiken och Australasien, 
1961. Foto: L. Brundin, II.I1 1961. 


Rutherford Creek, forest stream at the slopes of Brown 
Mountains, SE Cooma, New Southwales. Deep ravine 
with moist Eucalyptus forest and numerous tree ferns. 
Collecting locality of L. Brundin (stream-nets) during 
his trip to the Pacific and Australasia in 1961. 
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gondwaniska organismvärldens tidiga evolutions- 
historia kan ej betvivlas. Men mitt antagande att 
familjen Chironomidae varit en av konstituen- 
terna i denna process kan kanske förefalla djärvt, 
då detta förutsätter att chironomiderna är en 
mycket gammal grupp som existerade redan under 
Juraperioden för 140—180 millioner år sedan. Fö- 
regångare till de av mig analyserade chironomid- 
grupperna antages ju av mig ha varit med redan 
när Sydafrika skildes från Ostantarktis i översta 
Jura, och chironomiderna måste förutsättas ha va- 
rit mycket avancerade och diversifierade när Nya 
Zeeland separerades från Västantarktis i övre 
Krita för ca 80 millioner år sedan. Det direkta be- 
viset för chironomidernas höga ålder kom emel- 
lertid så småningom, genom ett klarläggande fos- 
silfynd (se nedan). 

I ljuset av detta finns det därför anledning räkna 
med att flera växt- och djurgrupper med sydliga 
vikariansmönster homologa med dem hos chiro- 
nomiderna är betydligt äldre än vad som antagits 
och haft en motsvarande historia. 

Tilläggas kan att de aktuella chironomidgrup- 
pemas transantarktiska relationer bestämt tyder på 
att Ost- och Västantarktis fungerat som två skilda 
biogeografiska provinser, innebärande att Syd- 
amerika via Patagonien varit i förbindelse med 
Australien via Ostantarktis och att Nya Zeeland 
varit i förbindelse med andina Sydamerika via 
Västantarktis. Detta bestyrkes av att Ost- och 
Västantarktis utgör tvenne skilda geologiska pro- 
vinser. Geologerna räknar numera också med att 
Västantarktis rört sig oberoende av Ostantarktis. 

Resultaten av ”Gondwanaprojektet” kunde 
framläggas 1966 i en större avhandling med titeln 
”Transantarctic relationships and their significan- 
ce, as evidenced by chironomid midges. With a 
monograph of the subfamilies Podonominae, 
Aphroteniinae and the austral Heptagyiae”. 

I och med publicerandet av detta arbete var jag 
ute i den internationella hetluften. Lovord blanda- 
des med viss kritik från den gamla skolans bio- 
geografer, för vilka Hennig var en okänd storhet 
eller en störande revolutionär. Den skarpaste kriti- 
ken kom inte oväntat från den kände biogeografen 
Philip Darlington, vars året innan (1965) utkomna 
bok ”Biogeography of the southern end of the 
world” hade hårt kritiserats av mig. Enligt Dar- 
lington hade jag bl.a. starkt överskattat chiro- 
nomidernas ålder och underskattat luftspridning- 
ens betydelse för uppkomsten av de vikarianser 
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Fig. 5. L. Brundin under insamling med båckhåvar 
(Brundin-håvar) vid Mt. Kosciusko, Nya Sydwales, Au- 
stralien, under resan till Pacifiken och Australasien, 
1961. Foto: D. H. Colless, november 1961. 


L. Brundin collecting with stream-nets (Brundin-nets) at 
Mt. Kosciusko, New South Wales, during his trip to the 
Pacific and Australasia, 1961. 


jag behandlat. I mitt svar (1972) kunde jag emel- 
lertid hänvisa till att en relativt avancerad chiro- 
nomid av underfamiljen Podonominae, som är 
mycket nära besläktad med en nu levande art, ny- 
ligen anträffats i bärnsten från nedersta nedre 
Krita (alltså på gränsen till Jura) i Libanons berg. 
Detta ca 130 millioner år gamla fossil bevisar att 
chironomidernas evolution var långt framskriden 
när Gondwanaland började splittras upp i övre 
Jura-nedre Krita. Och slumpspridning över haven 
ter sig som en onödig spekulation i de här aktuella 
sammanhangen. Det räcker med att hänvisa till de 
enhetliga utbredningsbilderna och till det faktum 
att de analyserade grupperna på Nya Zeeland och i 
Australien alla har sina närmaste släktingar på an- 
dra sidan jordklotet i Sydamerika. Tasmanska sjön 
är dock ej mer än 1600 km bred. 

Även Hennig råkade i blåsväder när hans bok 
om den fylogenetiska systematikens principer och 
metoder 1966 kom ut i en ny upplaga och på eng- 
elska som gjorde den allmänt läsbar. Ofta basera- 
des den kritiken på onödiga missförstånd från 
deras sida som utan fog betraktade sig som sak- 
kunniga, eller också rörde det sig om Hennigs lo- 
giska slutsats att endast ett strikt fylogenetiskt 
system kan tjäna som ett allmänt biologiskt refe- 
renssystem. 

Sedan 1966 har jag på konferenser och som in- 
bjuden föreläsare i olika länder och ej minst i 
U.S.A. och Canada fått tillfälle att förklara och 
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Fig. 6. Fjådermyggan Zelandochlus latipalpis Brundin, 
en art med kraftigt reducerade vingar från Sydön, Nya 
Zeeland, beskriven av L. Brundin 1966 under ett nytt 
släkte. Arten tillhör tribus Podonomini inom under- 
familjen Podonominae, vars arter uppvisar talrika 
vikariansmönster mellan kontinenterna inom den syd- 
ligt tempererade zonen kring Antarktis. Teckning av L. 
Brundin (från Brundin, 1966, fig. 35). 


Zelandochlus latipalpis Brundin, a chironomid species 
with strongly reduced wings from South Island, New 
Zealand, described by L. Brundin in 1966 in a new ge- 
nus. This species belongs in the tribe Podonomini 
among the Podonominae which display numerous 
vicariance patterns among the continents of the south 
temperate zone of the circum-Antarctic area. Drawing 
by L. Brundin (from Brundin, 1966, fig. 35). 


försvara Hennigs tankebyggnad och att betona 
nödvändigheten av att hans principer och metoder 
tillämpas, särskilt i biogeografiska sammanhang, 
vilket min egen forskning visat. Även i en serie 
skrifter behandlade jag samma tema (1968, 1970, 
1972, 1974, 1975a, 1975b, 1981). Det är med 
glädje jag nu kan konstatera att förståelsen för 
dessa ting har ökat snabbt under senare år. Särskilt 
gäller detta för U.S.A., där American Museum of 
Natural History i New York blivit ett livaktigt cen- 
trum för vidare utveckling. 
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Epilog 

Sammanfattningsvis förtjänar det understrykas att 
den betydelse chironomiderna har som ekologiska 
indikatorer tillfullo motsvaras av den som tillkom- 
mer dem som biogeografiska indikatorer. Fjäder- 
myggorna är en märklig insektgrupp vars utforsk- 
ning möjliggör breda inblickar i livets existens- 
villkor och historia i tid och rum. Bland de 
evolutionsbiologiska aspekter som därvid fram- 
kommit vill jag som slutvinjett tillfoga följande 
tankegång (Brundin 1974) som vitaliserats genom 
studiet av chironomiderna. 

Sedan sin start på jorden har livet genom en 
kontinuerlig evolutionsprocess kunnat framträda i 
en svindlande mängd av olika former. Betydelse- 
fullt är i detta sammanhang det faktum att den väl- 
diga ”horisontala” hierarki av växt- och djurarter 
som nu omger oss utgör en spegelbild, ehuru ej 
komplett, av den ”vertikala” hierarki som utveck- 
lats genom årmillionerna. Vi ser omkring oss en 
imponerande serie av olika organisationstyper, 
alltifrån ytterst primitiva organismer utan diffe- 
rentierad kärna fram till de mest avancerade 
vertebraterna. Det omfattande kvarblivandet av 
primitiva organismer är av stor betydelse, inte 
minst för att därigenom skapats basala närings- 
reservoarer för mängder av konsumenter. Men den 
konservativa trenden spelar en vital roll även 
inom artbildningsprocessen, där livet ständigt ex- 
perimenterat med försök till förändring och an- 
passning till nya miljöer. När en isolerad delpo- 
pulation av en art träffas av mutationer blir resul- 
tatet visserligen ofta ödesdigert, men poängen är 
att moderpopulationen lever kvar och att nya ex- 
periment kan komma till stånd. Med en lyckad ut- 
gång blir resultatet ett artpar där den ena arten är 
relativt primitiv, den andra relativt derivativ. Vid 
den fylogenetiska analysen möter man oupphör- 
ligt exempel på denna divergens mellan de två al- 
ternativ som står evolutionen till buds. 

Den universella aktiviteten hos den dubbla tren- 
den mot konservatism och förändring understryks 
om vi betänker dess djupa ingrepp även i mänsk- 
lighetens tillvaro, nu och tidigare. Inom de olika 
civilisationerna har det alltid funnits ett motsats- 
förhållande mellan traditioner och nya ideer, mel- 
lan konservatism och strävan efter förändringar. 
Emellertid, när denna spänning lett till politiska 
och sociala oroligheter, har människorna åter och 
åter fått erfara att en fullständig brytning med tra- 
ditioner och tidigare generationers erfarenheter 
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inte är möjlig, att experiment och förändringar lätt 
blir katastrofala om de är alltför djärva och alltför 
radikala och att — når allt kommer omkring — ett 
balanserat samspel mellan de två alternativen år 
av största vikt för en harmonisk samexistens. Men 
båda alternativen behövs. Liksom chironomiderna 
är människorna underkastade livets ledande prin- 
ciper. 


Litteratur 


Brundin, L. Z. 1934. Die Coleopteren des Tometräsk- 
gebietes. Ein Beitrag zur Ökologie und Geschichte 
det Käfer-welt in Schwedish-Lappland. Lund. 

Brundin, L. Z. 1942, Zur Limnologie jämtländischer 
Seen — Meddel. St. Unders. o. FörsAnst. SötvattFisk. 
20: 1-104. 

Brundin, L. Z. 1947. Zur Kenntnis der schwedischen 
Chironomiden. — Ark. Zool. 41 A: 1-95. 

Brundin, L. Z. 1948. Über die Metamorphose der Sectio 
Tanytarsariae connectens (Diptera, Chironomidae). — 
Ark. Zool. 39 A: 1-22. 

Brundin, L. Z. 1949. Chironomiden und andere Boden- 
tiere der südschwedischen Urgebirgsseen, Ein Bei- 
trag zur Kenntnis der bodenfaunistischen Character- 
züge schwedischer oligotropher Seen. — Rep. Inst. 
Freshwat. Res. Drottningholm. 30: 1-914. 

Brundin, L. Z. 1956a. Die Bodenfaunistischen Seety- 
pen und ihre Anwendbarkeit auf die Südhalbkugel. — 
Rep. Inst. Freshwat. Res. Drottningholm. 37: 186- 
387. 

Brundin, L. Z. 1956b. Zur Systematik der Orthocla- 
diinae (Dipt. Chironomidae). — Rep. Inst. Freshwat. 
Res. Drottningholm, 37: 5-185. 

Brundin, L. Z. 1958. The bottom faunistical lake type 
system and its application to the southern hemisphe- 
re. Moreover a theory of glacial erosion as a factor of 
productivity of lakes and oceans. — Verh. Int. Ver. 
Limnol. 13: 288-297. 

Brundin, L. Z. 1966. Transantarctic relationships and 
their significance, as evidenced by chironomid mid- 
ges. With a monograph of the subfamilies Podono- 
minae and Aphroteniinae and the Austral Hepta- 
gyiae. — Kungl. Svenska Vetenskapsakad. Handl. 11 
(4): 1-472. 

Brundin, L. Z. 1968. Application of phylogenetic prin- 
ciples in systematics and evolutionary theory. — In: T. 
Örvig (ed.) Current problems of lower vertebrate 
phylogeny. Almquist och Wiksell, Stockholm, pp. 
473—495. 

Brundin, L. Z. 1970. Antarctic land faunas and their 
history. — In: M.W. Holdgate (ed.). Antarctic ecology. 
New York (Academic Press), pp. 41-53. 

Brundin, L. Z. 1972a. Evolution, causal biology and 
classification. — Zool. Scr., 1: 107-120. 


11 


Lars Brundin 


Brundin, L. Z. 1972b. Phylogenetics and biogeography. 
— Syst. zool. 21: 69—79. 

Brundin, L. Z. 1974. Fifty year's limnic zoogeography. 
— Mitt Int. Ver. Limnol. 20: 287—300. 

Brundin, L. Z. 1975a. Phylogenetische Biogeographie 
als Glied der Evolutionsbiologie. —Verh. Deutsch. 
Zool. Ges. 67: 372—380. 

Brundin, L. Z. 1975b. Circum-Antarctic distribution 
patterns and continental drift. — Mém. Mus. Nat. 
Hist. Monaco A: Zoologie 88: 19-28. 

Brundin, L. Z. 1981. Croizat‘s panbiogeography versus 
phylogenetic biogeography. — In: G. Nelson & D. E. 
Rosen (Eds.). Vicariance Biogeography — A Critique, 
pp. 94-138. New York (Columbia University Press). 

Darlington, P. 1965. Biogeography of the southern end 
of the world. Distribution and history of far-southern 
life and land, with an assessment of continental drift. 
Cambridge, Mass. (Harvard University Press). 

Hennig, W. 1950. Grundzüge einer Theorie der phylo- 
genetischen Systematik. Berlin (Deutscher zentral- 
verlag). 

Hennig, W. 1953. Kritische Bemerkungen zum phylo- 
genetischen System der Insekten. — Beitr. Entomol. 3 
Sonderheft: 1—35. 

Hennig, W. 1957. Systematik und Phylogenese. — In: 
Ber. Hundertj. dtsch. ent. Ges. (1956). pp. 50-71. 
Hennig, W. 1966. Phylogenetic systematics. Urbana 

(University of Illinois Press). 


Summary 


In a manuscript left after him, the eminent Swe- 
dish systematist and student of chironomid mid- 
ges and circum-Antarctic biogeography, the late 
Professor Lars Z. Brundin, gives a condensed 
autobiographic account of his long and eventful 
career as scientist. An English translation was 
published in Cladistics 9:357—367 (1993). 


Efterskrift 

Lars Brundin föddes i Torstuna den 30.5 1907 och 
avled i Stocksund den 18.11.1993. Han tog stu- 
dentexamen vid Växjö läroverk 1925 och började 
sina studier vid Lunds universitet samma år, vilket 
ledde fram till doktorsdisputation 1934. Under 
större delen av studietiden tjänstgjorde han som 
amanuens vid entomologiska museet i Lund. Han 
var Lantbruksstyrelsens stipendiat 1936—1937 och 
blev e.o. laborator vid Sötvattenslaboratoriet i 
Drottningholm 1937 och ordinarie 1943. Han ut- 
nämndes till docent vid Stockholms Högskola 
1952 och blev den 1 januari 1957 professor och 
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föreståndare för entomologiska avdelningen vid 
Naturhistoriska riksmuseet fram till pensione- 
ringen 1973. Under perioden 1952-1977 var Lars 
Brundin ordförande i Entomologiska föreningen i 
Stockholm. Han invaldes i Kungliga Vetenskaps- 
akademins sjunde klass (dåvarande zoologiklas- 
sen) 1969. Han belönades med den stora Linné- 
medaljen i guld 1984. Lars Brundin var hedersle- 
damot i flera utländska vetenskapliga sällskap, 
bl a Society of Systematic Biology. Hans närmast 
efterlämnade är makan Dagny, fd läroverksad- 
junkt, och tre bam. 

Lars Brundin har med sin uppsats själv sam- 
manfattat milstolparna i sitt liv och uttryckt hur 
han ser på sina forskningsinsatser. Det finns här 
ingen anledning att ytterligare utveckla detta. Man 
kan konstatera att Brundin på ett ovanligt lyckligt 
sätt kombinerade speciella talanger för den typ av 
biologisk forskning han hängivet ägnade hela sitt 
verksamma liv. Det rika mått av fysisk spänst och 
seghet som utmärkte hans krafts dagar upp till hög 
ålder var säkert till fördel under fältarbeten under 
krävande naturbetingelser, det må vara Nuolja i 
Abisko eller de chilenska Anderna. I motsvarande 
mån visade han en ovanlig uthållighet och kon- 
centrationsförmåga vid mikroskop och skrivbord. 
Hans teckningar av strukturella detaljer hos sina 
studieobjekt vittnar om en utomordentlig artistisk 
förmåga, något som tidigast kommer till uttryck i 
de klassiska genitalieillustrationerna i hans taxo- 
nomiska arbeten över kortvingesläktet Arheta. 
Brundins skrifter utmärks av logisk stringens och 
glasklart språk. Ett uttryck för hans höga krav på 
exakthet i framställningen var att han alltid läste 
sina vetenskapliga föredrag innantill från nog- 
grant utmejslade manuskript. Detta förhållande, 
kombinerat med en viss ovilja att delta i mer fria 
muntliga diskussioner, kunde skänka Brundin en 
air av orubblighet i den vetenskapliga argumente- 
ringen. Hans främsta medium för vetenskaplig 
diskussion var i skrift, där han på ett skarpt sätt 
kunde bemöta sina vetenskapliga motståndare. I 
ardra sociala sammanhang kom den karakteris- 
tiskt rättframma och ynglingamässigt entusias- 
tiska sidan hos Brundin bättre till sin rätt och hans 
intresse av att diskutera både biologiska och andra 
frågor, liksom att dela med sig av sina stora kun- 
skaper. 


Per Lindskog 


